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Réflexions sur quelques paramètres dimensionnels 
relatifs à Ichniotherium cottae (Pohlig) 1885 et à 

Ichniotherium accordìi Ceoloni et al., 1986: 
hypothèse de probables implications statiques et 

dynamiques 

Résumé - En relation avec l’analyse effectuée sur quelques paramètres dimensionnels et 
morphologique des empreintes de Fichnogenre Ichniotherium, sont proposées quelques ré¬ 
flexions sur: a) l'aspect morphologique et statique relatif aux espèces Ichniotherium cottae 
(Pohlig) 1885 et Ichniotherium accorcia Ceoloni et al., 1986, b) une probable «évolution» sur 
la disposition des composants des membres antérieurs et postérieurs dans le genre mème. 
Sont avancées donc, sur la base de l’aspect des pistes, deux hypothèses alternatives: la premiè¬ 
re, place à la base la disposition déduite pour /. accorcia et dont dériverait «directement» /. 
cottae et I. willsi. La deuxième, place à la base, la disposition d7. cottae, étant l’espèce la plus 
commune, dont descendraient en mème temps. I. accorda et I. willsi. Il reste impossible d'ac- 
cepter Fune ou Fautre hypothèse en manquant de données plus certaines. De toute fagon, je 
suppose une certaine évolution morphologique entre Fichnogenre Ichniotherium. 

Riassunto - Riflessioni su alcuni parametri dimensionali relativi a Ichniotherium cottae 
(Pohlig) 1885 e Ichniotherium accorda Ceoloni et al., 1986: ipotesi di probabili implicazioni 
statiche e dinamiche. 

In relazione all’analisi compiuta su alcuni parametri dimensionali e morfologici delle im¬ 
pronte dell’icnogenere Ichniotherium, vengono avanzate alcune riflessioni riguardanti: a) l’a¬ 
spetto morfologico e statico relativo alle specie Ichniotherium cottae (Pohlig) 1885 e Ich- 
niotherium accordìi Ceoloni et al., 1986, b) una possibile «evoluzione» sulla disposizione dei 
componenti gli arti anteriori e posteriori all’interno del genere. Sono proposte pertanto, sulla 
considerazione del disegno delle piste, due ipotesi alternative delle quali la prima pone alla 
base l’assetto desunto da I. accorda e da cui discenderebbero «direttamente» quelli di I. cot¬ 
tae e di I. willsi. La seconda, pone come aspetto di base quello di I. cottae, essendo la forma 
più comune, da cui deriverebbero contemporaneamente quella di I. accordìi e di /. willsi. Ri¬ 
mane impossibile accettare l’una o l'altra mancando più sicuri dati. Si ipotizza comunque, una 
certa evoluzione morfologica all'interno dell’ icnogenere Ichniotherium. 

Abstract - Considerations on some dimensionai parameters in relation to Ichniotherium 
cottae (Pohlig) 1885 and Ichniotherium accordìi Ceoloni et al., 1986: hypotheses of probable 
static and dinamic implications. 

On thè base of thè analyses accomplished on some dimensionai and morphologic para¬ 
meters of thè ichnogenus Ichniotherium footprints, some considerations are advanced. These 
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concerne: i) thè morphologic and static aspect relative to ichnospecies Ichniotherium cottae 
(Pohlig) 1885 and Ichniotherium accorcia Ceoloni et al., 1986, ii) a possible «evolution» of thè 
lower and upper lirnbs components disposition inside to thè ichnogenus. On thè analyses of 
thè trackways pattern, two alternative hypotheses are advanced. The first, place to thè base 
thè I. accordii order of thè limbs and which those of thè I. cottae and I. willsi descended direc- 
tly. The second, place to thè base that of I. cottae because is thè commonest ichnospecies, whi¬ 
ch those of thè I. accordii and I. willsi descended contemporaneously. It is impossible to ac- 
cept thè one or thè second hypothesis lacking more sure data. Nevertheless on presume a cer- 
tain morphologic «evolution» inside to ichnogenus Ichniotherium. 

Nots clés: Ichniotherium, statique, dynamique, évolution, Reptiles. 

Introduction 
Dans la littérature relative aux empreintes des amphibiens et des repti¬ 

les du Permien européen, une grande partie des études est consacrée à cel- 
les sur l'ichnogenre Ichniotherium. Il est connu que cet ichnogenre est di- 
stribué abondamment dans les terrains du Rotliegende de l’Allemagne (Fi- 
chter, 1983; Haubold, 1971; 1973; 1974; 1984), du Permien frangais (Bassin 
de Lodève) (Gand, 1987), dans les Arenarie Rosse de Val Gardena (Alpes 
Méridionales) (Conti et al., 1977; Ceoloni et al., 1988), encore signalé dans 
les Alpes Carniques (Autriche) (Nierdemayr & Scheriau-Nierdemayr, 1980) 
et en Grande Bretagne (Haubold & Sarjeant, 1973). Ce genre est caracteri- 
sé actuellement, par trois ichnoespèces: /. cottae (Pohlig) 1885,1. willsi Hau¬ 
bold & Sarjeant, 1973 et I. accordii Ceoloni et al., 1986. 

Mais, si I. cottae est une forme très fréquente et commune dans le Per¬ 
mien supérieur, et elle est très bien distribuée, on ne peut pas en dire autant 
pour les autres deux ichnoespèces car I. willsi est présente seulement en 
Grande Bretagne, I. cfr. willsi à Prim Point (Prince Edward Island) (Mos- 
sman & Place, 1989) et I. accordii seulement en Italie. 

L'analyse achevée sur les trois ichnoespèces montre que leurs défini- 
tions respectives a été dictée par des raisons d’ordre typiquement dimen- 
sionnels des doigts (/. cottae et I. accordii) et morphologique du couple 
main-pied (/. willsi). 

Le but de cette note est de connaitre les analogies et les différences en- 
tre ces ichnoespèces et d'exposer quelques hypothèses d’ordre statique et 
dynamique à l'interieur de l’ichnogenre Ichniotherium. 

Matériaux et méthodes 
Les empreintes étudiées attribuées à Ichniotherium. ont été exploitées 

par la littérature. En detail, des nouvelles mesures ont été exécutées en uti¬ 
lisant les méthodes reportées par Leonardi (1987) pour chaque paramètre 
dimensionnel. 

Pour I. cottae, les empreintes utilisées sont celles déjà connues et étu¬ 
diées par Haubold (1973), Conti et al. (1977), Fichter (1983), Santi (1992 a) 
pour au total de 18. Pour I. accordii j’ai utilisé les traces analysées et docu- 
mentées par Ceoloni et al. (1988) pour au total de 6, tandis que pour /. 
willsi, les empreintes sont celles étudiées par Haubold & Sarjeant (1973). 

Jusque quand il a été possible, j’ai cherché de separer les mains et les 
pieds droites et gauches d’Ichniotherium accordii et Ichniotherium cottae. 
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Sur le Tabb. 1-2 sont indiquées des comparaisons statistiques de quel- 
ques rapports digitaux des empreintes d'Ichniotherium cottae et Ichniothe- 
rium accorda. 

Tab. 1 - Comparaisons statistiques de quelques rapports digitaux des mains 
et des pieds (droites et gauches) d'Ichniotheriuni cottae (Pohlig) 1885. 

Ichniotherium cottae Moyenne Ecart-type Coef. var. (%) 

Main m. dr. m.g m. dr. m.g. m. dr. m.g. 

Longueur / Largeur main 0.74 1.01 0.10 0.15 13.53 14.39 

Long, (m) / Long. I doigt 3.18 3.91 0.22 0.80 7.03 20.40 

Long, (m) / Long. Ili d. 1.92 2.23 0.41 0.35 21.16 15.56 

Long. II / Long. I 1.28 1.50 0.13 0.45 11.96 29.69 

Long. Ili / Long. II 1.27 1.21 0.18 0.17 14.25 13.66 

Long. IV / Long. Ili 1.15 1.16 0.10 0.11 8.60 9.11 

Long. V / Long. IV 0.56 0.54 0.20 0.06 35.74 10.43 

Larg. (m) / Larg. I doigt 9.97 5.54 3.92 1.39 39.35 25.20 

Larg. (m) / Larg. Ili d. 6.55 5.39 1.31 0.81 20.00 15.04 

Larg. II / Larg. I 1.11 1.04 0.15 0.38 13.96 36.33 

Larg. Ili / Larg. II 1.35 1.07 0.22 0.35 15.95 32.82 

Larg. IV / Larg. Ili 0.93 1.00 0.14 0.10 15.37 9.75 

Larg. V / Larg. IV 1.05 0.90 0.20 0.21 19.11 23.42 

Ichniotherium cottae Moyenne Ecart-type Coef. var. (%) 

Pied p. dr. P- g- p. dr. P- g- p. dr. P- g- 

Longueur / Largeur pied 1.00 0.98 0.21 0.30 21.35 31.02 

Long, (p) / Long. I orteil 4.40 4.17 1.84 1.08 41.85 25.69 

Long, (p) / Long. Ili ort. 2.22 2.36 0.42 0.21 18.77 8.93 

Long. II / Long. I 1.50 1.41 0.42 0.23 28.00 16.49 

Long. Ili / Long. II 1.20 1.23 0.04 0.09 3.58 7.31 

Long. IV / Long. Ili 1.17 1.19 0.06 0.13 8.96 10.73 

Long. V / Long. IV 0.64 0.77 0.33 0.06 52.07 8.04 

Larg. (p) / Larg. I orteil 6.18 8.18 1.85 1.72 29.91 21.01 

Larg. (p) / Larg. Ili ort. 5.48 6.27 1.03 1.48 18.87 23.58 

Larg. II / Larg. I 0.83 1.18 0.26 0.02 31.77 1.79 

Larg. Ili / Larg. II 1.29 1.17 0.16 0.33 12.28 28.10 

Larg. IV / Larg. Ili 0.81 1.03 0.21 0.25 25.80 24.41 

Larg. V / Larg. IV 0.74 0.70 0.31 0.22 41.66 31.72 
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Tab. 2 - Comparaisons statistiques de quelques rapports digitaux des mains 

et des pieds (droites et gauches) relatifs à Ichniotherium accordìi Ceoloni et 

al., 1986. 

Ichniotherium accordii Moyenne Ecart-type Coef. var. (%) 
Main-Pied main pied main pied main pied 

Longueur/ Largeur 0.56 1.33 0.17 0.17 30.71 12.62 

Longueur /Long. I doigt - 2.87 - 1.04 0 36.31 

Longueur / Long. Ili d. 1.92 1.48 0.58 0.07 30.00 4.83 

Long. II / Long. I - 1.91 - 0.59 0 30.90 

Long. Ili / Long. II 1.01 1.01 0.02 0.01 1.79 1.05 

Long. IV / Long. Ili 1.04 1.00 0.06 0.05 6.02 4.51 

Long. V / Long. IV 1.04 0.96 0.05 0.04 5.00 4.62 

Largeur / Larg. I doigt - 7.51 - 2.57 0 34.27 

Largeur / Larg. Ili d. 11.72 6.28 1.68 0.67 14.30 10.73 

Larg. II / Larg. I - 1.13 - 0.29 0 25.71 

Larg. Ili / Larg. Il 1.15 1.00 0.21 - 18.45 - 

Larg. IV / Larg. Ili 1.05 1.00 0.09 0.08 8.45 8.33 

Larg. V / Larg. IV 0.93 0.93 0.15 0.21 15.75 22.26 

Discussion 
Un coup d’oeil aux données statistiques peut étre utile pour voir initia- 

lement, les caractéristiques de l’échantillon des empreintes. L’élément le 
plus significati! est fourni par la valeur du coefficient de variation. Mais, on 
ne peut pas déduire grand’chose si la variabilité est > 30%.Toutefois, en ob- 
servant ces valeurs il semble qu’il y ait cornine des «oscillations» lesquelles 
indiquent surement, qu'à l'intérieur de la mème espèce (/. cottae et I. accor¬ 
dìi), il y ait des reptiles de tailles différentes. En pratique, cela pourrait sou- 
ligner l’influence de l’allométrie de croissance et donc signifier que les au- 
teurs des traces étaient d’àge différents (Demathieu, 1987). 

L'analyse des données obtenues par les mesures des empreintes, permet 
d'avancer quelques considérations relativement aux caractéristiques de la 
main et du pied des espèces Ichniotherium cottae et Ichniotherium accordìi. A 
cause de l’exiguité des données relatives à Ichniotherium willsi, la discussion 
aura pour objet, principalement les empreintes d7. cottae et I. accordìi. 

Main 
L’observation de la Fig. 1 definit un aspect très significati!' relatif parti- 

culièrement à la main d’Ichniotherium cottae et Ichniotherium accordìi, par 
contre peu ou rien, peut-ètre avancé pour Ichniotherium willsi manquant de 
données plus certaines. 

Ce qu’on observe, en premier lieu, est une nette subdivision des cham- 
ps d’existence de référence pour le rapport entre la longueur et la largeur 
de la main, pour I. cottae et I. accordìi. Bien qu’à l'intérieur de chaque aire 
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Fig. 1 - Dispersion des points relatifs au rapport Longueur/Largeur de la main (droite et gau¬ 
che) en Ichniotherium conae, Ichniotherium accordìi et Ichniotherium willsi. En abscisse les si- 
gles des échantillons. 

on a des dispersions ponctuelles également très vaste (/. cottae). liées pro- 
bablement à la variation spécifique, cela ne semble pas créer des doutes sur 
la distinction des espèces indiquées ci-dessus. 

Si les données relatives à la main droite et gauche d7. cottae donnent 
des valeurs comprises entre 0.634 et 1.150, pour I. accordìi elles sont nette- 
ment inférieures aux premières en couvrant un spectre qui a des limites en¬ 
tre 0.437 et 0.647. Ces dernières valeures sont significatives, parce qu’elles 
tendent à montrer que la largeur de la main d7. accordìi est supérieure à la 
longueur totale, manifestant ainsi aussi la plus grande extension des doigts 
(v. l’angle de divergence entre les doigts, justement). 

En effet, si nous observons la Fig. 2 relative à la distribution des angles 
de divergence entre les doigts, on peut avancer la considération suivante: 
les points relatifs à ce paramètre pour les doigts des mains et des pieds pour 
les deux espèces ici étudiées, sont pratiquement sur des droites parallèles 
entre elles, mais les points typiques d7. accordìi, s'alignent avec ceux d7. 
cottae, mais ont des valeurs supérieures à celles ci. 

La position des doigts (en éventail dans les deux espèces), tend à faire 
occuper aux doigts mème, une aire plus vaste en rapport à celle observée 
pour I. cottae. Plus significati! est, à ce propos, la valeur donnée par la diver¬ 
gence I-V doigt (147.5°), qu’une fois de plus, démontre la grande ouverture 
des doigts de la mains d7. accordìi quand touchent le sol. Toute la main 
donc, est plus large. 

La base sur laquelle a été instituée l’espèce I. accordìi est celle de l’éga- 
lité des dimensions des doigts des mains et des pieds (Ceoloni et al., 1988), 
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Fig. 2 - Dispersions des points relatifs aux moyennes des divergences entre les doigts des 
mains et des pieds (droites et gauches) en Ichniotherium cottae et Ichniotherium accordìi. 

par contre on retrouve sur I. cottae, le schèma classique des reptiles avec 
une augmentation progressive de la longueur du I au IV et une réduction 
du V. Analysons plus en detail ce point-ci, en le considérant illustrò par le 
diagramme de la Fig. 3 qui représente la distribution des moyennes des lon- 
gueurs et des largeurs des doigts des espèces examinées. Il semble évident 
que les domaines d’existence relatifs à I. accordìi et I. cottae soient assez di- 
stincts, mais pas nettement si séparés: en pratique, il semblerait que pour 
ces deux espèces, au moins au niveau de ces paramètres et à ce niveau seu- 
lement, il n’y aurait pas de différence entre les espèces. 

Cela peut-ètre prouvé par la position relative du I doigt d7. accordìi 
qui vient s’inserer dans le champ d7. cottae', il semble que sur I. accordìi, 
déjà à partir du doigt I, il y aurait une uniformité dimensionnelle avec I. 
cottae et que les autres doigts se séparent seulement un peu par l’étalement 
des mesures observé. La valeur du rapport entre la longueur et la largeur 
des doigts, prouve que celle du I d7. accordìi s’approche beaucoup de plus, 
relativement aux autres des valeurs définies pour les doigts d7. cottae, parti- 
culièrement pour le II. 

Plus en détail, pour I. cottae les valeurs sont comprises entre 1.628 (V 
doigt) et 3.058 (IV doigt), en I. accordìi entre 2.818 (I doigt) et 3.810 (II 
doigt), montrant une plus grande homogénéité. Tel fait, ferait conclure que 
les longueurs et les largeurs des doigts prises individuellement, ne soient 
pas utiles pour la distinction des espèces. 

Considerons maintenant, les diagrammes des Figg. 4-8 où sont re- 
portées les dispersions des points relatifs au rapport longueur/largeur des 
doigts comparés avec le rapport longueur/largeur de la main. L’observation 
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Fig. 3 - Dispersion des points relatifs aux moyennes des Longueurs (en abscisse) et des Lar- 
geurs (en ordonée) des doigts des mains (droites et gauches) en Ichniotherium cottae et Ich- 
niotherium accorcia. 
Figg. 4-8 - Dispersions des points des rapports Longueurs-Largeurs des doigts (en or- 
donée)/Longueurs-Largeurs main (droites et gauches) en abscisse relativement à Ichniothe- 
riitm cottae et Ichniotherium accorcia. 
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de tels schémas permet d’avancer une sèrie de propositions: en ce qui con¬ 
cerne le doigt I, le point représentatif de I. accordìi se trouve nettement 
plus séparé de ceux-ìà témoignant de l’analogie droite et gauche d7. cottae. 

Si avec la disposition du point relatif au doigt I sur I. accordìi on notait 
une nette distinction entre les especès, avec le doigt II on rétrécit l’espace 
défini entre les espèces mèmes, ne seulement pas, mais avec l’analyse du III 
et IV on ne reussit plus à reconnaitre la distinction des champs d7. accordìi 
et d7. cottae. Cela, il se revient à avoir un aspect semblable à celui proposé 
pour le doigt I, quand on analyse la donnée relative au doigt V, dont les 
points propres d7. accordìi, se détachent nettement du champ défini par /. 
cottae. On dirait que les différences fondamentales soient signalées pour les 
doigts latéraux, ceux des parties centrales n'offriraient pas de discrimina- 
tion dimensionnelle entre les espèces analysées. 

Les questions qui peuvent ètre proposée, aprés avoir analysé ces sché¬ 
mas, sont: pourquoi les différences les plus grandes viennent elles à se re- 
trouver sur les doigts latéraux et non sur tous les doigts? Quel rapport exi- 
ste entre les dimensions totales de la main avec celles des doigts et pour¬ 
quoi les valeurs de divergence sont-elles si hautes? 

Sélon ma vision, une réponse possible pourrait-ètre liée à l'utilisation 
statiquement différente des doigts de I. accordìi plutót que de I. cottae. Pour 
I. accordìi, pourrait ètre que la main était utilisée pour l’appui, mais non 
passivement; cela pourrait servir à accompagner la locomotion marquée par 
ì’ondulation latérale du tronc qui devient très importante et fondamentale. 

Donc, en cette vision, avoir des doigts plus longs est indispensable pour 

Fig. 9 - Les pistes laissées par Ichniotherium cottae (A), Ichniotherium willsi (B) et Ichniothe- 
rium accorcia (C) (par: Santi, 1992 a). 
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un meilleur appui stable sur le sol. Le dessin- méme de la piste d7. accorcia 
pourrait ètre indiquée par une confirmation ulterieure (Fig. 9). 

En effet, on a remarqué une forte rotation de la main en direction de 
rintérieur de la piste, au contraire de ce qu'on observe sur les autres espè- 
ces d’Ichniotherium. La position, ainsi définie, permettrait, sélon moi, d’ob- 
tenir plus grande stabilité pendant la locomotion. En conséquence, il y au- 
rait une plus grande action sur le sol de la main pour laquelle, pour pouvoir 
operer ainsi, il serait nécessaire que toutes les doigts prennent part de la 
mème fatjon, à l’action. 

Seulement le doigt V probablement, ne jouerait pas un róle si efficace 
auprès les autres. Dans le moment où les doigts exercent une force, vien- 
nent à se poser ils en éventail, mais avec un angle de divergence entre les 
doigts mèmes, plus élevé que chez les autres espèces et avec une valeur de 
la divergence I-V doigt très supérieure. 

En conclusion, le schèma de la locomotion dans cette espèce (/. accordìi) 
ne se modifie pas (v. plus loin), mais il presente une arrangement différent 
des éléments de la main sur le sol. Le fait de devoir marcher avec un axe de 
la main qui forme un angle proche à 90° avec l’axe de la piste, donc avec tei 
axe placé presque perpendiculairement à celui du pied, induirait à suggérer 
aussi que le V doigt pourrait ètre moins «porteur» par rapport aux autres 
pendant la locomotion, mais par contre, davantage que sur le V d7. cottae (v. 
plus loin). Peut-ètre il est aussi possible, qu’une telle disposition de la main, 
soit la conséquence d’une position du membre davantage plus «lacertoide» 
(avant-bras et humérus disposés sur deux plans différents et presque perpen- 

Fig. 10 - Tableau comparati de distribution des champs dimensionnels du rapport Longueur- 
Largeur des doigts/Longueur-Largeur des mains (droites et gauches) en Ichniotherium cottae 
et Ichniotherium accordìi. En abscisse les sigles des échantillons: C = cottae, A = accordìi. D = 
droite, G = gauche. 
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diculaires) que dans les autres espèces et avec le tronc pas trop au dessus du 
sol, mais non rampant (absence de l’empreinte de la queue). 

Ce schéma-ci ne se modifie pas pendant la course du trackmaker. La 
Fig. 10 est le tableau final de la distribution du rapport longueur-largeur 
doigts / longueur-largeur main qui confirme la séparation des espèces I. cot¬ 
tele et I. accordii. Dans la première espèce il y a une grande variabilité, ac- 
compagnée d'une certaine uniformité et distribution spéculaire des données 
rapportées pour les doigts des mains droite et gauche. Par contre, confiné 
avec des données nettement inférieures, est le champ propre d7. accordii, à 

l’intérieur du lequel, on constate encore une variabilité dimensionelle, mais 
surement plus faible. 

Pied 
Un’analyse relative aux paramètres dimensionnels du pied, peut-ètre 

conduite en observant le schèma de la Fig. 11. Par rapport à ce qui a été mis 
en évidence en général pour la main, il y a une plus grande affinité dimen- 
sionnelle entre /. cottae et I. accordii, manifestée par un rapprochement plus 
net des domaines d'existence de ces espèces. Aussi pour le pied, à l’intérieur 
de chaque champ défini, on note une certaine dispersion dimensionnelle, 
plus forte sur I. cottae que sur I. accordii, liée très probablement, aussi dans 
ce cas, à la variabilité specifique. 

Pour I. cottae les limites extrèmes du rapport longueur/largeur de l’em- 
preinte sont 0.572 et 1.404, alors que pour I. accordii, elles sont 1.143 et 
1.471: il est dénoté une plus grande différence entre les valeurs limites les 
plus basses et une plus grande proximité en celles plus hautes. Évidemment 
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Fig. 11 - Dispersion des points relatifs au rapport Longueur/Largeur des pieds (droites et 
gauches) en Ichniotherium cottae, Ichniotherium witlsi et Ichniotherium accordii. En abscisse 
les sigles des échantillons. 
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Fig. 12 - Dispersion des points relatifs aux moyennes des Longueurs (en abscisse) et Largeurs 
(en ordonée) des orteils des pieds (droites et gauches) en Ichniotherium cottae et Ichniote- 
rium accordìi. 
Figg. 13-17 - Dispersions des points relatifs aux rapports Longueurs-Largeurs des orteils (en 
ordonée)/Longueurs-Largeurs des pieds (droites et gauches) en abscisse en Ichniotherium 
cottae et Ichniotherium accordìi. 



28 GIUSEPPE SANTI 

la limite inférieure si variable, peut ètre due par une présence importante 
d’individus sub-adultes dans l’échantillon analysé d7. cottae, alors que les li- 
mites supérieures plus semblables, pourraient témoigner aussi la valeur di- 
mensionnelle maximale ou proche d’elle, relative aux dimensions du pied 
dans l’ichnogenre Ichniotherium. 

Par rapport à ce qui a été observé pour la main, il y a une certaine 
différence entre les données relatives à 1. accordìi, en effet alors que la 
main est plus large que longue, le pied montre le contraire en ayant une 
longueur supérieure à la largeur. Cet aspect se traduit pratiquement, sur les 
angles plus petits de la divergence entre les orteils, avec une valeur de la di- 
vergence I-V, en moyenne autour de 33°; cela montre que le pied d7. accor¬ 
dìi est plus «fermé» que la main. 

Il est clair que le dessin des autopodes, défini sur la base d’un schèma 
analogue (similitude des dimensions des orteils), donc aussi sur l’observa- 
tion de la distribution des points relatifs aux moyennes des longueur et des 
largeurs des orteils (Fig. 12) est du reste, presque semblable, pour 7 
accordìi, à celle de la main. La comparaison entre la Fig. 3 et la Fig. 12 
suggère une analogie dans la position du doigt I d7. accordìi, que soit pour 
la main ou pour le pied, qui entrarne leur inclusion entre le champs d7. cot¬ 
tae. 

La différence fondamentelle réside dans la position relative des autres 
doigts des autopodes d7. accordìi, pour la main les deux domaines d7. cot¬ 
tae et d7. accordìi sont très voisins, puisqu’ils se pénètrent (pour le pied l'in- 
tervalle est très grand). Ainsi, si la main d7. cottae et d7. accordìi quand on 
considère les doigts, ne semble pas trop différente, la différence entre les 
orteils du pied apparait fondamentale. 

Une considération ultérieure est possible en évaluant les diagrammes 
des Figg. 13-17 dans lesquels on observe la position des points relatifs au 
rapport longueur - largeur orteils / longueur - largeur pied, pour /. accordìi 
du I jusqu’au Ille orteil, se trouvent en un champ nettement séparé de celui 
d7. cottae et, seulement pour les orteils IV et V, les domaines se rappro- 
chent. Des rapides comparaisons avec les données relatives à la main mon- 
trent des différences pour les orteils II-III et IV et des analogies entre le I 
(en partie) et le V. 

Les doigts centraux de la main d7. accordìi sont semblables à ceux d7. 
cottae; comme dans le pied, seulement les IV et V. Globalement (Fig. 18) la 
différence dimensionnelle des deux espèces éxaminées, apparait encore 
plus nette aussi si est confirmé le fait que l’orteil I d7. accordìi a un domai¬ 
ne semblable à l’orteil III gauche d7. cottae. 

Au niveau statique-dynamique, quel sens peut avoir le fait que le pied 
soit peu différent de la main? 

Observons les différentes variabilités caractéristiques comparées entre 
la main et le pied d7. accordìi et d7. cottae. 

La donnée qui semble la plus importante et significative est celle four- 
nie par la divergence entre les doigt I-V de la main et du pied, assez diffé¬ 
rente entre les deux espèces. La dimension des doigts des autopodes anté- 
rieur et postérieur assume aussi des différences. Naturellement, cela fournit 
des indications intéressantes pour la comparaison entre /. cottae et /. accor¬ 
dìi. Le pied d7. accordìi maintient des caractéristiques semblables à celles 
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Fig. 18 - Tableau comparati de distribution des champs dimensionnels des rapports Lon- 
gueur-Largeur orteils/Longueurs-Largeur pieds (droites et gauches) en Ichniotherium cottae 
et Ichniotherium accordìi. 

d7. cottae, donc je pense que fonctionnellement, il peut «travailler» de la 
mème fagon que ce dernier. Il est clair toutefois, que la construction de l’au- 
topode postérieur doit décalquer celle de la main ou vice versa, donc avec 
des dimensions relatives des orteils équivalent. 

Mais, le fait que I. accordìi ait un angle de divergence des orteils I-V du 
pied très bas par rapport à I. cottae, pourrait induire aussi que l'autopode 
soit moins chargé. Non que le barycentre soit déplacé tout à coup en avant 
(je ne pense pas cela possible, mais les données de la profondeur des em- 
preintes manquent), et que de toute fagon, la main soit privilégiée statique- 
ment davantage; le pied d7. accordìi, ressemble dans ce sens beaucoup, 
mais peut-ètre moins «dynamiquement», au pied d7. cottae. 

Donc, si la main d7 accordìi montre une plus grande ouverture entre 
les doigts telle de presenter une divergence I-V doigt très haute, qui déter- 
mine une plus grande base d'appui sur le sol, vu aussi la forte rotation néga- 
tive de l'autopode dans la piste, le pied aurait moins «prise» sur le sol. Les 
membres postérieurs conservent encore le ròle dominant, mais peut-ètre le 
fait d'avoir une aire d'appui relativement petite par rapport à ce qu'on 
pourrait attendre en considérant l’aire d'appui de la main, est lié à la modi¬ 
ficatimi observée du type d’appui antérieur. 

Conclusions 
L’analyse conduite sur quelques paramètres des empreintes et des pi- 

stes d’Ichniotherium cottae et d’Ichniotherium accordìi, peut porter à des 
conclusions différentes, à mon avis, significatives. 
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En premier lieu, il faut remarquer que la main d7. accorcia est, en 
moyenne, plus large que longue, que la largeur est en général, moins de 
bons marqueurs que la longueur et que l’angle de divergence entre les 
doigts I-V, est très grande. Par contre I. cottae présente une main avec di¬ 
vergence I-V beaucoup plus basse. Secondement, les dimensions des doigts 
d7. accordìi montrent que les différences, les plus significatives, se trouvent 
dans les doigts latéraux, ceux de la partie centrale ne présentent pas de for- 
tes variations de longueur par rapport à ceux d7. cottae. 

Le troisième élément très intéressant, peut-ètre fourni par l’aspect de 
la piste d7. accordìi laquelle est caractérisée par la grande rotation vers 
l’intérieur de la main (rotation négative). 

L’autopode postérieur des espèces ici étudiées, mérite autant des con- 
sidérations. Par rapport à la main il y a une plus grande affinité et ressem- 
blance des orteils, soit dimensionnelle que de divergence, pour les espèces I. 
accordìi et I. cottae. Si la main d7. accordìi apparaìt avec les doigts davanta- 
ge séparés les uns des autres, le pied semble décidément plus «fermé» sur 
l’empreinte laissée sur le sol. 

En observant le dessin de la piste de chacun trackmakers, au niveau du 
pes il y a une ressemblance absolue avec un fort parallelisme entre l’axe de 
l’empreinte et l’axe de la piste mème. A ce point toutefois, je dois donner 
une precision, c’est-à-dire ì'absence de données relativement à la troisième 
espèce connue d'Ichniotherium: I. willsi. Mais le dessin de sa piste est suffi- 
samment clair pour remarquer la variation dans la position de la main par 
rapport à I. cottae et I. accordìi (la main et le pied avec axes parallèles à la 
ligne de symétrie de la piste). 

Collationant ces éléments, on déduit un tableau très intéressant sur l’at- 
titude dynamique des représentants des trois espèces d’Ichniotherium. Mon 
idée pour ce problème, est de considérer qu’à Pinterieur de l’ichnogenre 
Ichniotherium pourrait se manifester une sorte d’«évolution» à un niveau 
statique-dynamique qui pourrait apporter une amélioration dans la loco- 
motion. Donc, on dirait possible d’avancer deux hypothèses alternatives 
(Fig. 19). 

I 
ICHNIO THERIUM willsi 

ICHNIOTHERIUM cottae 

ICHNIOTHERIUM accordìi 

I 

VHYPOTHESE 

I* vili si I acci ordii 

ICHNIOTHE RIUM cottae 

2° hfYPOTHESE 

Fig. 19 - Deux hypothèses possihles d’«évolution» statique et dynamiques entre l’ichnogenre 
Ichniotherium. Pour les explications voir le texte. 
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A) Le reptile qui a laissée les empreintes de l’ichnogenre Ichniothe- 
rium, sur la base d'autres réflexions (Santi, 1992b) portant surtout sur /. cot¬ 
tele; on peut l’imaginer comme un vertébré avec le tronc soulevé, avec les 
membres construits sur le modèle «reptilien», la queue ne trainant pas sur 
le sol. Le barycentre, placé à peu prés à la moitié du tronc, légèrement dé- 
placé toutefois vers Tarrière-train. Cela peut-ètre proposé en observant 
aussi le dessin de la piste. 

Étant donné les découvertes d’ichnofossiles attribuables à I. cottae sont 
nombreuses dans les terrains du Permien supérieur Continental européen 
(Italie, France, Allemagne), on pourrait penser que cette imposture statique 
du trackmaker soit la plus commune. Ma cette caractèristique serait seule- 
ment l'étape suivante qui aurait, comme élément fondamental, le dessin 
presenté par I. accordìi; la main de ce dernier, très écartée avec une forte 
emprise sur le sol, serait la conséquence logique (mécanique) d'un membre 
antérieur typiquement «lacertoi'de», avec avant-bras et humérus placés sur 
des plans différents (perpendiculaires ou presque?). 

Évidemment pour arriver à cela, le reptile aurait besoin d'avoir des 
doigts plus ou moins de la mèmes dimensions, qui agiraient avec la mème 
capacité dans le décharge de la puissance sur le sol. En pratique, la main se¬ 
rait plus chargée. Encore, il y aurait une rotation marquée de la main qui 
justifierait cette disposition des membres. 

Il apparaìt clair que la locomotion d'/. accordìi soit ondulante, c’est-à- 
dire typiquement reptilienne parce qu’elle est la dynamique de base de l'i- 
chnogenre Ichniotherium, avec l’ondulation du tronc très marquée. Le pas- 
sage suivant serait celui fourni par /. cottae, comme déjà vu; avec cette espè- 
ce, il y aurait une repartition plus grande du poids sur la main reportée sur 
les doigts de la partie centrale, qui entrainerait une moindre rotation de la 
main, dont les doigts latéraux seraient moins fonctionnels, donc assume- 
raient un ròle secondaire, en rentrant sélon les dimensions, dans le schèma 
reptilien (augmentation continue des doigts -par le I jusqu'au IV- et réduc- 
tion du V). 

Le passage par une disposition du type «accordìi» à une type «cottae», 
implique une élévation des membres antérieurs et une main qui fonctionne 
de fagon légèrement différente (plus relevée sur le sol?) et peut-ètre une 
moins grande ondulation du tronc pendant la locomotion. Si la disposition 
type «accordìi», sélon cette hypothèse, l’on peut considerer du reste comme 
une première tentative, le type «cottae» est la condition d'une meillure ré- 
pondre aux exigences de la locomotion du vertébré. 

Le passage suivant (le dernier?) c’est celui fourni par I. willsi. Avec cet¬ 
te espèce, la main est construite, pour la disposition des ses éléments 
(doigts), comme sur 7. cottae. mais elle tourne ultérieurement vers l’exté- 
rieur en devenant parallèle au pied, donc à la ligne de symétrie de la piste 
(Fig. 20). S'affirmerait ainsi, le maximum de Fefficacité de la locomotion 
avec la disposition des antérieurs de type «lacertoi'de» de moins en moins 
nette. 

La locomotion serait encore ondulante, mais les antérieurs induiraient 
un autopode plus soulevé que sur I. cottae ou en /. accordìi. Le fait d'avoir 
des membres plus «verticaux» par rapport aux autres espèces, entrarne un 
soulèvement plus important du tronc au dessus du sol. La meilleure disposi- 
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Fig. 20 - Évolution de la rotation de la main entre l'ichnogenre Ichnìotherium par l’intérieure de 
la piste (Ichnìotherium accordìi) à parallèle à l'axe de symétrie de la piste (Ichnìotherium willsi). 

tion des composants du membre antérieur, avec rotation du coude vers le 
tronc, permettrait l'appui incomplèt de la main sur le sol. 

L’aspect de la piste d7. willsi ne met pas en évidence l’empreinte com¬ 
plète de la main, la partie postérieure est manquant. Toutefois, toujours 
dans la suite des empreintes de cette ichnoespèce, se manifeste le ménte 
motif. La rotation negative de la main (accordìi) jusqu’à son parallelisme 
avec l’axe de la piste (willsi), est ainsi reliée à l’ampleur de rotation du cou¬ 
de vers le tronc et à la disposition davantage verticale du membre complèt. 

B) Si cette discussion a été etablie sur une possible hypothèse de passa- 
ge direct (ce que j’appelle «évolution directe») dans la disposition des mem- 
bres, n’est pas de tout question d’exclure une deuxième alternative. Le schè¬ 
ma jusqu’ici décrit prévoirait, comme construction de base, celle d7. accorda 
par laquelle ensuite, dériveraient celle d7. cottae et d7. willsi (Fig. 19). 

Cette considération serait dictée par le fait que la supposée disposition 
«lacertoide» des antérieurs moindre pour les postérieurs d7. accordìi, ne 
doit pas nécessairement ètre considérée comme la plus primitive; au con¬ 
traire, elle est surement, au moins chez les reptiles actuels en considerant 
l’aspect métabolique, efficace par comparison avec d’autres animaux à con¬ 
struction non reptilienne. Par le schèma statique d7. cottae, dont les em¬ 
preintes sont très abondantes clone très communes, dériveraient par voir de 
conséquence, en méme temps, celles d7. accordìi et d7. willsi. 

Peut-ètre en ce cas-ci, que des modifications légères de mode de vie 
(adaptions au mileu?, ou beaucoup de milieux?) pourraient avoir agi vers 
l'un ou l’autre favorisant soit un retour au schèma plus strictement tradi- 
tionnel (/. accordìi), ou à un autre plus évolué (/. willsi). 
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Personellement, je ne pense pas possible, sur la base des données ac- 
tuellement disponibles, considérer valable Fune ou l’autre hypothèse en 
écartant a priori cette alternative. Des récherches ultérieures et des décou- 
vertes d’empreintes attribuables à Ichniotherium, pourraient peut-ètre ré- 
soudre ce problème ci. 

Soit qu’on choisit une hypothèse ou l'autre, restent fixés toutefois, deux 
points: 

1) la locomotion au pas alterné, 
2) la conformation et l’action des membres postérieurs que restent con- 

stants entre les trois espèces. 
En Tab. 3 sont reportées des aspects différents morphologico-statiques 

et dynamiques relatifs à I. cottae, I. accordìi et I. willsi. 

Tab. 3 - Comparaisons entre quelques aspects morphologiques-statiques re¬ 
latifs à Ichniotherium cottae, Ichniotherium accorda et à Ichniotherium willsi. 

Caractéristiques Ichniotherium acc. Ichniotherium col. Ichniotherium wil. 

Longueur doigt (m+p) presque égal augmentation 
progressive 

augmentation 
progressive 

Diverg. I-V doigt m. vaste peu vaste peu vaste 

Diverg. I-V orteil p. peu vaste peu vaste peu vaste 

Rotation mairi très intérieure piste peu intérieure piste parallèle axe piste 

Rotation pieci parallèle axe piste parallèle axe piste parallèle axe piste 

Position coude extérieure plus voisin tronc très très voisin tronc 

Élévation tronc plus voisin sol plus élevé par le sol encore plus élevé 

Disposition membre a plus «reptilien» plus vertical encore plus vertical 

Disposition membre p plus vertical plus vertical plus vertical 

Barycentre postérieur postérieur postérieur 

Locomotion pas alterné pas alterné pas alterné 

Ondulation du tronc élevé moins élevé beaucoup moins 

élevé 

En effet, aussi si la modification possible du ròle des antérieurs entrai- 
ne une meilleure déambulation, le modèle du pas alterné ne peut pas ètre 
modifié parce qu'il représente la dynamique de locomotion la plus stable 
pour les reptiles paléozoiques. Sélon mon point de vue, l’aspect «vertical» 
des membres peut ètre considéré déjà en acte, mais ne se confonde pas avec 
les cas extrèmes propres aux reptiles triasiques et/ou mésozoiques en géné- 
ral. Il n’y a pas, juqu'aujourd'hui, une sèrie des preuves convaicantes de di- 
sposition des membres de type dinosauroide ou mieux mammalien parmi 
les reptiles paléozoiques, en considerant les dessins des pistes respectives 
dans les terrains du Permien européen. 

Le ròle joué par les postérieurs ne varie pas chez les trois espèces, par¬ 
ce qu’ils sont les éléments qui fournissent la poussée la plus grande (per- 
mettant l’ondulation latérale du tronc) en rélation avec la dynamique glo¬ 
bale d’Ichniotherium (pas alterné). Le fait qu’entre cet ichnogenre de repti- 
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le mammalien il y ait ce possible chargement statique et dynamique, pour- 
rait ètre aussi un signe d’une plus vaste et relativement rapide «évolution» 
qui se vérifie dans le monde reptilien du Permien. 

Surtout parmi les reptiles mammaliens, il y a des individus qui offrent 
des modifications (par exemple, dans la position des membres avec une di- 
sposition plus verticaux et ondulation du tronc moins forte) et montreraient 
la vitalité d'une classe (Reptiles) en pieine modification. Pleusieurs tentati- 
ves sont, peut-ètre, destinées à la faillite (par exemple I. accordìi et I. willsi; 
car leurs empreintes sont en effet peu nombreuses), mais dans le Permien 
supérieur on a le sentiment que dans plusieurs groupes, les modifications 
sont rapides, à témoigner l’ouverture d’un cycle qui se dévellopera dans le 
Mésozoique. 
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